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Мета роботи – дослідити вплив вірусної інфекції на біохімічні протекторні реакції рослин . 
Матеріали та методи дослідження – дослідження були проведені на рослинах пшениці (Triticum aes-
tivum L.) сорту Джулія закордонної селекції. Методи досліджень: біометричні вимірювання, твердофа-
зний імуноферментний аналіз, метод К’єльдаля, антроновий метод визначення цукрів, спектрофото-
метричні методи. Cтатистична обробка даних була проведена за допомогою програми “Libre Office 
Calc”GNU Lesser General Public Licensev 3). 
Результати досліджень. Одержані результаті свідчать про те, що одними із реакцій відгуку рослин 
пшениці на ураження вірусом смугастої мозаїки є порушення у функціонуванні фотосинтетичного апа-
рату листків пшениці, зменшення вмісту білка. Встановлено збільшення вмісту розчинних цукрів, фла-
воноїдів та активності хітинази і β-1,3-глюканази за впливу вірусної інфекції, що може мати протек-
торне значення. Виявлено, що вірус смугастої мозаїки пшениці викликає такі неспецифічні реакції рос-
линної клітини, як активування процесів перекисного окиснення ліпідів, зниження активності деяких 
антиоксидантних ензимів (каталази та ін.). Показано, що активація пероксидази, підвищення вмісту 
відновленого глутатіону клітин, уражених ВСМП, є захисною реакцією рослин пшениці на вторинний 
оксидний стрес, що виникає в клітинах у разі проникнення в них вірусу.  
Висновки. Вивчення біохімічного складу рослин пшениці, уражених вірусом смугастої мозаїки пшениці, 
показало наявність змін деяких біохімічних показників, що пов’язані з формуванням захисних механізмів 
рослин (вмісту фотосинтетичних пігментів, білка, цукрів, флавоноїдів, активності PR-білків, інтенсив-
ності окиснювальних та антиокиснювальних процесів). Отримані результати можна використовувати 
при доборі сортів пшениці із господарсько-цінними ознаками та комплексною стійкістю (і до кліматич-
них умов довкілля, і до фітовірусних інфекцій), які можуть бути рекомендовані для впровадження у се-
лекційну і сільськогосподарську практику 
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На сучасному етапі “екологічних криз”, зумо-
влених глобальними змінами клімату на Землі та 
трансформуванням людською діяльністю навколиш-
нього середовища, моніторинг вірусних інфекцій в 
еко- та агроценозах є одним із першочергових захо-
дів для запобігання, збереження сталого розвитку та 
функціонування [1]. Вірусні хвороби рослин спричи-
нюють значне зниження врожайності сільськогоспо-
дарських культур, погіршення якості продукції, а та-
кож швидке виродження сортів, що ускладнює забез-
печення сталого виробництва конкурентоспроможної 
сільськогосподарської продукції як основи продово-
льчої та національної безпеки України. 
Оскільки озима пшениця є основною сільсько-
господарською культурою України, вивчення власти-
востей, розповсюдженості і шкодочинності вірусів 
пшениці є надзвичайно актуальним як для науки, так 
і народного господарства [1]. Такі дослідження необ-
хідні для глибокого розуміння взаємодії вірусів, рос-
лин та факторів довкілля, що призводять до різних 
форм перебігу інфекційного процесу, циркуляції ві-
русів і різноманіття їх штамів, а також для розробки 
ефективних адаптивних стратегій захисту рослин. 
 
2. Літературний огляд 
Несприятливі чинники навколишнього середо-
вища є одними із самих значних факторів, що визна-
чають урожайність та якість зерна зернових культур, 
зокрема пшениці (Triticum aestivum L.). У зв'язку з 
цим використання різних (агротехнічних, селекцій-
них, біотехнологічних) способів підвищення стійкос-
ті рослин до стресів різної природи є найважливішим 
народногосподарським завданням. Різке падіння 
урожаю зернових культур у неврожайні роки 
пов’язане не лише з дією несприятливих екологічних 
факторів, а й з впливом вірусних інфекцій, які розви-
ваються на фоні послаблення імунної активності рос-
линного організму. Відомо, що незбалансованість 
елементів живлення в ґрунті, різке коливання приро-
дних умов, а також низький рівень хімічного захисту 
послаблюють імунну активність і підвищують сту-
пінь пошкодження зернових культур вірусними хво-
робами [1]. Найбільш поширеними вірусами, що  
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уражують зернові культури, є вірус жовтої карлико-
вості ячменю (ВЖКЯ), вірус мозаїки озимої пшениці, 
вірус штрихуватої мозаїки ячменю, вірус мозаїки 
стоколосу безостого, вірус смугастої мозаїки пшени-
ці (ВСМП) та віруси, що передаються через грунт. 
Встановлено залежність превалювання того чи іншо-
го вірусу (ВСМП чи ВЖКЯ) на рослинах пшениці 
озимої у конкретному агроценозі від агрокліматич-
них умов, які складаються напередодні висіву куль-
тури та впродовж періоду вегетації (добова темпера-
тура, кількість опадів, гідротермічний коефіцієнт 
(ГТК). Показано, що часто прояв адаптивної реакції 
рослин пшениці на дію екологічних чинників довкіл-
ля схожий з проявом патологій, викликаних вірусним 
ураженням [2].  
Здатність рослин чинити опір екстремальним 
умовам вирощування, пристосовуватися до них і збе-
рігати при цьому свій життєвий потенціал є однією з 
визначальних умов існування рослин і залежить від 
можливості реалізувати захисні пристосувальні ме-
ханізми, тобто адаптуватися до різноманітних стре-
сових чинників [3]. Стійкість рослин до несприятли-
вих чинників і здатність до адаптації залежить від ге-
нома, можливості його реалізації в процесі онтогене-
зу. Важлива роль в цих процесах належить біохіміч-
ним системам захисту рослин, до яких відносяться 
такі реакції, як індукція синтезу стресових білків та 
окремих білків, що є у нормі, зміни у функціонуванні 
ген-ензимних систем, збільшення концентрації стре-
сових фітогормонів, активація сигнальних систем та 
ін. Дослідження біохімічних процесів, які відбува-
ються в рослинах за дії стресорів різної природи спо-
нукає до висновку, що однією із складових фітостій-
кості є білковий обмін. Показано, що основними 
складовими загальної відповіді рослин на вірусну ін-
фекцію є збільшення вмісту білка (структурного і ка-
талітично активного), збільшення активності лекти-
нів, збереження активності протеїназ на рівні здоро-
вих рослин та інші [1, 4]. У відповідь на вірусну ін-
фекцію в рослинах індукуються PR-білки [5], до яких 
відносяться хітинази та β-1,3-глюканази. PR-білки 
вперше були виявлені в надчутливих рослинах тютю-
ну, уражених вірусом тютюнової мозаїки (ВТМ) [6]. 
Важливою системою, яка лежить в основі клітинно-
молекулярних механізмів адаптації рослин до не-
сприятливих чинників середовища та визначає спря-
мованість загальної адаптивної реакції, є система 
окиснювального гомеостазу. За нормальних умов 
життєдіяльності, функціонування живих систем в 
умовах фізіологічного оптимуму забезпечується про-
антиоксидантною рівновагою, яка є важливим меха-
нізмом окиснювального гомеостазу [7]. Загальною 
реакцією відгуку живих організмів, в тому числі рос-
лин, на дію несприятливих чинників оточуючого се-
редовища є утворення і накопичення активних форм 
кисню. Утворення і накопичення активних форм ки-
сню грає подвійну роль – з одного боку, вони є висо-
котоксичними інтермедіантами, а з іншого – регуля-
торами метаболічних процесів та захисних реакцій. 
Так як клітина є мембраною структурою, найбільш 
вираженою дією активних форм кисню є пошко-
дження клітинних мембран за рахунок перекисного 
окиснення ліпідів (ПОЛ). Продукти ПОЛ можуть бу-
ти одночасно “індикаторами” та первинними “медіа-
торами” стресу як особливого стану клітини, який 
може привести до підвищення її стійкості. Кінцевим 
продуктом ПОЛ є малоновий діальдегід (МДА). 
Процеси ПОЛ знаходяться у динамічній рівновазі з 
функціонуванням добре розвиненої в рослинних 
клітинах системи антиоксидантного захисту, яка 
представлена антиоксидантними ензимами та нефер-
ментними сполуками, до яких відносяться глутатіон, 
каротиноїди, токофероли [8]. Пероксидаза – один із 
найбільш широко розповсюджених ензимів в живих 
організмах (рослинні і тваринні тканини, гриби і бак-
терії). Пероксидаза має широку субстратну специ-
фічність і каталізує окиснення багатьох хімічних 
сполук за рахунок розкладання перекису водню. Роль 
каталази полягає в захисті клітин від перекису вод-
ню, що утворився під час метаболізму та в забезпе-
ченні рослин киснем. Каталаза діє в клітинах разом із 
пероксидазою і руйнує ту частину пероксиду водню, 
котра не може бути інактивована зазначеним ензи-
мом. Серед антиоксидантних ензимів важливу роль у 
мінімізації окисного пошкодження за впливу біотич-
них чинників відіграють ензими аскорбат-
глутатіонового циклу, зокрема аскорбатпероксидаза, 
що каталізує відновлення пероксиду водню до води 
за участю аскорбінової кислоти як специфічного до-
нора протонів. У регуляції вільнорадикального 
ушкодження одне із найважливіше місць займає си-
стема глутатіону. Відновлений глутатіон, як один з 
головних компонентів системи антиоксидантного за-
хисту, здатний реагувати з вільними радикалами, 
інгібувати перекисне окислення ліпідів. У системі за-
хисту клітин від надлишку активних форм кисню 
функції відновленого глутатіону найчастіше 
здійснюються за допомогою ферментативного ланки, 
представленого спектром глутатіонзалежних фер-
ментів. Глутатіонпероксидаза (ГП) каталізує реакцію 
окислення глутатіону і відповідно дезактивацію пе-
роксиду водню, а також розкладає гідроперокиси 
ліпідів з малим розміром молекул. Відомо, що оціни-
ти рівень адаптації рослин до несприятливих чинни-
ків дозволяє кількісний вміст цукрів, які є інтеграль-
ним показником, що відображує стан обміну речовин 
рослини за дії вірусної інфекції та абіотичних стре-
сорів [9].  
Таким чином, дослідження окремих біохіміч-
них реакцій рослин пшениці за впливу вірусної ін-
фекції дозволить виявити перебіг фізіолого-
біохімічних процесів у рослині, що піддається інфі-
куванню, отримати нові дані, які розкривають біо-
хімічні механізми захисту рослин пшениці до вірус-
ної інфекції. 
 
3. Мета та задачі дослідження 
Метою даної роботи було дослідити вплив ві-
русної інфекції на біохімічні протекторні реакції рос-
лин пшениці.  
Для досягнення мети були поставлені такі за-
дачі: 
1. Вивчити вміст білка, хлорофілу а та в, роз-
чинних цукрів, флавоноїдів, активність PR-білків (хі-
тинази, β-1,3–глюканази) в рослинах пшениці за ін-
фікування ВСМП. 
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2. Дослідити вплив вірусної інфекції на окис-
нювальний гомеостаз клітин рослин пшениці. 
 
4. Матеріали і методи дослідження 
Дослідження були проведені на рослинах 
пшениці (Triticum aestivum L.) сорту Джулія закор-
донної селекції на стадії колосіння. 
Біометричні вимірювання проводили загаль-
ноприйнятими методами по Доспехову [10]. Іденти-
фікацію вірусів здійснювали за допомогою твердофа-
зного імуноферментного аналізу (сендвіч-варіант) з 
використання комерційних тест-систем до вірусу 
смугастої мозаїки пшениці фірми Loewe (Німеччина). 
Результати реакції реєстрували на рідері Termo Lab-
systems Opsis MR (США) із програмним забезпечен-
ням Dynex Revelation Quicklink при довжинах хвиль 
405/630 нм. За достовірні приймали значення, що пе-
ревищували негативний контроль у три рази [11]. 
 Вміcт білка визначали методом К’єльдаля на 
аналізаторі білка/азота Kjeltec Auto 1030, вміст цук-
рів – антроновим методом, вміст хлорофілу а та b за 
методичними принципами [12]. Визначення загаль-
ного вмісту флавоноїдів проводили за методикою 
[13]. Вміст МДА визначали за реакцією з  
2-тіобарбітуровою кислотою (ТБК) і оцінювали за 
вмістом ТБК-активних продуктів [14]. Вміст віднов-
леного глутатіону визначали з використанням реак-
тиву Елмана [15]. Активність пероксидази  
(КФ 1.11.1.7) визначали за методом Риджа та Осбор-
на [16]. Активність каталази (КФ 1.11.1.6) визначали 
за модифікованою методикою визначення ензиму в 
еритроцитах крові [17]. Каталазу екстрагували із тка-
нин рослин 0,2М трис-НСI буфером рН 7,0 при 4°С 
на протязі 60 хвилин при співвідношенні маса:об’єм 
1:4. Гомогенат центри фугували (6000 g, 20 хвилин), 
використовуючи супернатант для визначення актив-
ності ензиму. В якості субстрату була використана 
0,75 % Н2О2. Активність каталази виражали в одини-цях вимірювання оптичної щільності при 410 нм на  
1 сирої маси. Активність аскорбатпероксидази  
(L-аскорбат:кисеньоксидоредуктаза, КФ 1.11.1.11) 
визначали за Nakano Y. і Asada K. [18]. Глутатіонпе-
роксидазу (КФ 1.11.1.9) екстрагували 0,1 М фосфат-
ним буфером (рН 6,2) з додаванням 0,5 М NaCl. В 
якості субстрату використовували пероксид водню, в 
якості відновника – гваякол [19]. Концентрацію білка 
в екстрактах– за методом Лоурі.  
Для визначення хітиназної активності наважку 
рослинного матеріалу (50 мг) гомогенізували в  
1 мл 0,1 М фосфатного буфера рН 6,75 протягом го-
дини при +4 оС та центрифугували при 20000g 20 хв. 
Надосадову рідину використовували для визначення 
активності ензиму. Для визначення активності хіти-
нази в пробу додавали 2 мл буфера рН 5,0, 50 мкл  
1 %-ної суспензії колоїдного хітину та 0,1-0,2 мл на-
досадової рідини. Реакційну суміш інкубували на 
протязі 12 годин при 37 оС. Нерозчинний хітин відді-
ляли центрифугуванням. Хітиназну активність ви-
значали за кількістю утворених при ферментолізі ві-
дновлених цукрів за методом Нельсона. За одиницю 
активності хітинази приймали таку кількість ензиму, 
яка вивільняє при ферментолізі 1 мкМ відновлених 
вуглеводних груп. За еквівалент в разі хітинази 
приймають N-ацетилглюкозамін.  
Для визначення активності β-1,3-глюканази 
наважку рослинного матеріалу (40 мг) гомогенізу-
вали в 1 мл 0,1 М натрій-ацетатного буфера з рН 
5,0 протягом години при +4 оС та центрифугували 
при 20000 g 20 хв. Для визначення активності  
β-глюканази в пробу додавали 0,1 мл надосадової 
рідини і 0,1 мл ламінаріну, суміш інкубували про-
тягом години. Реакцію зупиняли додаванням 1 мл  
1 % розчину динітросаліцилової кислоти з наступ-
ним прогрівом протягом 5 хвилин на киплячій во-
дяній лазні. Після охолодження суміші до кімнат-
ної температури її розбавляли дистильованою во-
дою при співвідношенні 1:20 з наступним вимірю-
ванням оптичної щільності при 540 нм. За одини-
цю активності β 1,3-глюканази приймали кількість 
ензиму, яка діє на β -глюкан вивільненням 1 мкмо-
ля відновлених цукрів (у перерахунку на глюкозу), 
утворених за одну хвилину за стандартних умов: 
температурі 50 °С; рН 4,7; тривалості гідролізу  
10 хвилин. 
Досліди проводилися у 3-кратній біологічній 
для кожного сорту та 3-кратній аналітичній повтор-
ностях. Cтатистична обробка даних була проведена 
за допомогою програми “Libre Office Calc”GNU 
Lesser General Public Licensev 3). 
 
5. Результати дослідження 
Обстеження посівів пшениці в 2019 році в 
умовах Полтавської, Чернігівської, Київської та Оде-
ської областей показали наявність в Чернігівській 
області симптомів світло-зелених і жовтих смуг різ-
ної довжини, що поширюються паралельно до жил-
кування, які характерні для вірусу смугастої мозаїки 
пшениці (ВСМП) (рис. 1). 
 Результати ІФА підтвердили, що рослини ін-
фіковані ВСМП [20, 21]. 
Формування миршавого (щуплого) зерна у ві-
русінфікованих рослин прямо пов'язано із порушен-
ням процесів білкового обміну, а також фотосинтезу, 
асиміляції, зокрема вуглеводного обміну і можуть 
вважатися одним із діагностичних показників вірус-
ної інфекції [22]. 
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Рис. 1. Симптоми ВСМП на рослинах пшениці озимої сорту Джулія: а, б – вірусінфіковані; в – здорові 
 
Тому наступним етапом наших досліджень бу-
ло вивчення вмісту білка, хлорофілу а та b, розчин-
них цукрів та флавоноїдів в листках інфікованих 
ВСМП рослин пшениці. 
Проведені дослідження показали, що у польо-
вих дослідах у фазі колосіння в листках пшениці 
вміст білка у вірусінфікованих рослин знижувався на 
38 %, вміст хлорофілу а знижувався на 73 %, вміст 
хлорофілу b на 63,8 %. Зниження вмісту хлорофілів 
спостерігали також в рослинах сприйнятливих сортів 
рису, вмісту хлорофілів та білка в рослинах сої за 
ураження вірусною інфекцією [23, 24].  
Важлива роль в адаптаційних процесах рослин 
за дії несприятливих чинників різної природи, нале-
жить цукрам та флавоноїдам. Отримані результати 
показали, що за ураження вірусної інфекцією вміст 
цукрів підвищувався в середньому на 18,9 %, а вміст 
флавоноїдів - на 5,8 % відносно контрольних рослин 
(табл. 1). Відомо, що зменшення відтоку асимілятів з 
хлоропластів і листка в цілому призводить до нако-
пичення цукрів в фотосинтезуючих органах. Цей 
процес може пригнічувати фотосинтез по механізму 
оберненого зв’ язку, але може також мати протектор-
не значення [1].  
 
Таблиця 1 
Вплив вірусної інфекції на вміст білка, цукрів, фотосинтетичних пігментів, флавоноїдів у листках озимої 
пшениці сорту Джулія (фаза колосіння) 
Варіант Вміст білка, % 
Вміст  
цукрів, % 







/контроль/ 25,6±0,6 3,7±0,09 482,7±5,0 200,9±6,2 1,7±0,01 
Інфіковані ВСМП 
рослини 15,9±0,5 4,4±0,05 131,4±7,3 72,7±4,3 1,8±0,01 
 
 
Відомо, що один із шляхів реалізації присто-
сувальних механізмів адаптаційного синдрому ви-
значається трансформаціями ліпід-пігментних ком-
понентів фотосинтетичних мембран, регулюванням 
інтенсивності їх пероксидного окиснення антиокси-
дантними системами (ферментативними та неферме-
нтативними), спрямованими на підтримання гомеос-
тазу мембранних структур для забезпечення вико-
нання їх функцій в змінених умовах існування. 
Проведене нами вивчення окиснювальних та 
антиоксидантних процесів у тканинах рослин пше-
ниці за інфікування вірусною інфекцією показали на-
ступне. У вірусінфікованих рослин був в 1,4 рази пі-
двищений вміст кінцевого продукту перекисного 
окиснення ліпідів МДА та знижена активність ката-
лази (в 1,89 рази відносно контролю), що свідчить 
про активацію окиснювальних процесів в клітинах 
рослин за інфікування вірусною інфекцією.  
Активність глутатіонпероксидази та аскорбат-
пероксидази у вірусінфікованих рослин практично не 
змінювалася відносно контролю (табл. 2).  
Проте відзначене достовірне підвищення вміс-
ту відновленого глутатіону та активності пероксида-
зи в листках рослин пшениці за впливу вірусної ін-
фекції. Це показує, що в тканинах рослин відбуваєть-
ся активація антиоксидантних процесів, спрямованих 
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на підтримання окиснювального гомеостазу в кліти-
нах рослин за дії вірусної інфекції  
Проведене нами дослідження активності PR-
білків (активності хітинази та β-1,3-глюканази) у віру-
сінфікованих рослин показало підвищення активності 
цих білків, що свідчить про активацію синтезу захис-
них білків за впливу ВСМП (рис. 2).  
 
Таблиця 2 



































1,86±0,05 262,2±2,3 0,49±0,02 19,7±0,6 0,114±0,003 3,47±0,02 
 
 
 Рис. 2. Активність хітинази та β-1,3-глюканази в листках озимої пшениці сорту Джулія (фаза колосіння) 
 
6. Обговорення результатів дослідження 
Актуальність дослідження захисних реакцій ро-
слин проти вірусів визначається їх взаємозв’язком з 
практичними задачами охорони рослин від вірусів. Ві-
русні хвороби знижують врожай сільськогосподарсь-
ких культур та погіршують якість зерна. У боротьбі з 
вірусами значна увага приділяється інтегрованим за-
ходам захисту, розробка яких, потребує вивчення ме-
ханізмів і факторів вірусостійкості рослин. Важлива 
роль у формуванні захисних механізмів рослин проти 
збудників хвороб, в тому числі вірусів, належить біо-
хімічним протекторним реакціям. Нашими досліджен-
нями було виявлено, що ураження рослин пшениці со-
рту Джулія вірусом смугастої мозаїки пшениці викли-
кало зміни у функціонуванні фотосинтетичного апара-
ту, зменшення вмісту загального білка в листках рос-
лин у фазі колосіння, що підтверджує результати дос-
ліджень, отримані на інших сортах пшениці та культу-
рах [1, 23,24]. Однак у вірусінфікованих рослин цього 
сорту було встановлено збільшення вмісту розчинних 
цукрів, флавоноїдів та активності хітинази і β-1,3-
глюканази, що може мати важливу роль при форму-
ванні захисних механізмів проти вірусної інфекції. 
Одержані результати показали, що ВСМП викликає 
також такі неспецифічні реакції рослинної клітини, як 
активування перекисного окиснення ліпідів, зниження 
деяких антиоксидантних ензимів (каталази). Накопи-
чення продуктів ПОЛ може бути реакцією відгуку ро-
слин, спрямованою на обмеження розповсюдення ві-
русу в тканинах. Слід також відмітити активацію пе-
роксидази, підвищення вмісту відновленого глутатіо-
ну клітин за ураження рослин ВСМП. Посилення оки-
снювальних процесів, зміни активності антиоксидант-
них ензимів та зростання вмісту глутатіону відмічали-
ся в рослинах тютюну за ураження ВТМ [25]. Це свід-
чить про те, що виникнення вторинного оксидного 
стресу в інфікованих вірусом клітинах може мати про-
текторну роль та регулюватись балансом таких антио-
ксидантів як глутатіон, антиоксидантні ензими (перок-
сидаза, каталаза та ін.). Відновлений глутатіон висту-
пає в цих процесах не тільки як антиоксидант, а й в 
якості захисного сигнального посередника [25].  
Перспективи подальших досліджень. В пода-
льших дослідженнях доцільно встановити взаємозв’язок 
між встановленими закономірностями зміни біохімічних 
показників в листках рослин та урожайністю різних сор-
тів пшениці та стійкістю до вірусних хвороб. 
На основі отриманих результатів будуть роз-
роблені методичні рекомендації щодо профілактики 
фітовірусних захворювань в конкретних агрокліма-
тичних умовах вирощування в Україні та добору сор-
тів пшениці із господарсько-цінними ознаками та 
комплексною стійкістю (і до кліматичних умов дов-
кілля, і до фітовірусних інфекцій), які будуть реко-
мендовані для впровадження у селекційну і сільсько-
господарську практику. 
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7. Висновки 
1. Одними із реакцій відгуку рослин пшениці 
на зараження вірусом смугастої мозаїки є порушення 
у функціонуванні фотосинтетичного апарату листків 
пшениці та зменшення вмісту білка. Показано, що в 
рослинах пшениці за ураження вірусною інфекцією 
відбувалося збільшення вмісту розчинних цукрів, 
флавоноїдів та активності хітинази і β-1,3-глюканази, 
що може мати протекторне значення.  
2. Виявлено, що вірус смугастої мозаїки пше-
ниці викликає такі неспецифічні реакції рослинної клі
тини, як активування процесів перекисного окиснення 
ліпідів, зниження активності деяких антиоксидантних 
ензимів (каталази та ін.). Встановлено, що активація 
пероксидази, підвищення вмісту відновленого глутаті-
ону клітин, уражених ВСМП, є захисною реакцією ро-
слин пшениці на вторинний оксидний стрес, яка спря-
мована на підтримання окиснювального гомеостазу в 
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